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1. ÚVOD 
    
   Mikrosporidie představují skupinu jedinečných, výjimečně úspěšných, 
jednobuněčných, obligátně parazitických eukaryot, u kterých se díky jejich  „prosté i 
důvtipné“ životní strategii kombinovaného šíření (injikace do cytoplazmy hostitelské 
buňky a transport v environmentálním prostředí) vyskytují současně 2 základní a 
většinou protichůdné anagenetické tendence. První, redukční je adaptací k 
intracelulárnímu (a relativně málo specifickému - napříč spektrem hostitelů) 
prostředí uvnitř hostitelské buňky. Druhou (většinou opačnou) anagenetickou 
tendencí, doprovázenou vzrůstem komplexity jsou adaptace k prostředí vnějšímu a 
šíření v něm (v biotickém mimo hostitelskou buňku i abiotickém). Výsledkem první 
jsou buněčné (organelové), genové i genomové  redukce, které posouvají 
mikrosporidie na úroveň symbiotických „semientit“ přítomných téměř ve všech 
živočišných kmenech a přesahujících i do některých zástupců okolních superříší, 
svázaných s živočichy ekologicky. Výsledkem druhé je obrovská diverzita v 
morfologii spor a složité vývojové (životní) cykly, s mezihostiteli i uvnitř 1 hostitele, 
v rámci vertikálních a horizontálních přenosů.  
 
   Tento „rozběžný“ stav se promítá i do současné diskrepance mezi fylogenezí 
mikrosporidií (vztahy uvnitř skupiny) a taxonomií s klasifikací.  
    
   Fylogenezi tak rekonstruujeme z informací o změnách „konzervativních“ genů 
různého stupně redukce, zatímco taxonomie a klasifikace byly dosud vytvářeny 
podle strukturálně-vývojových znaků různého stupně rozvoje (vč. zpětného). Věrná 
rekonstrukce fylogeneze, kde máme stále nedostatek dat, objektivní vážení 
strukturálních znaků a sjednocení obou přináší zjevné problémy. 
  
    Tato práce shrnuje poznatky o mikrosporidiích dvou velmi příbuzných 
hostitelskych skupin (Trichopter a Lepidopter), které mají odlišná rodová spektra, 
odpovídající akvatickému a terestrickému prostředí výskytu hostitelů. Přesto měli 
tito hostitelé relativně nedávno společného předka, doložitelného paleontologicky i 
fylogeneticky. Kladogeneze mnoha parazitů kopíruje kladogenezi hostitelů, proto 
sledování takových vztahů u těchto původnějších, možná méně atraktivních skupin 
hostitelů (ve srovnání s lidskými či obratlovčími) přináší cenné informace o 
fylogenezi i vlastní biologické podstatě těchto parazitů. 
 
   Práce popisuje několik nových druhů mikrosporidií, jeden rod je vytvořen 
reklasifikací, jeden zcela nový navržen, jsou reevaluovány strukturální znaky 
použitelné pro současnou taxonomii a klasifikaci a charakterizovány fylogenetické 
vztahy uvedených skupin mikrosporidií. Na jejich základě a poznatcích biologie 
mikrosporidií z Trichopter je předložen i nový jednotící model fylogeneze 
mikrosporidií, v němž hrají centrální roli hostitelští korýši, ze kterých předci většiny 
známých mikrosporidií pravděpodobně radiovali do ostatních hostitelských skupin. 
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2. MIKROSPORIDIE - LITERÁRNÍ RESUMÉ 
2.1  Charakteristika a postavení v rámci eukaryot 
 
   Mikrosporidie jsou relativně velkou a od ostatních výrazně odlišnou skupinou 
mikroskopických jednobuněčných eukaryot, obligátně intracelulárních parazitů 
téměř všech živočišných kmenů (Animalia/Metazoa, Opisthokonta). Napadají i 
parazitická myxosporidia (Myxosporea/Myxozoa) a přesahují do okolní eukaryotické 
superříše Chromalveolata: parazitují některé nálevníky (Cilliophora) a gregariny 
(Apicomplexa). Do současnosti je popsáno nejméně 1300 druhů mikrosporidií 
(Larsson, 1999) ve více než 150 rodech (Wittner a Weiss, 1999; Keeling a Fast, 
2002; recentní popisy nových rodů). Těžiště druhů je ve členovcích (Arthropoda), 
především v korýších (Crustacea) a v hmyzu (Insecta, Hexapoda), z obratlovců 
v rybách (Canning a Lom, 1986); u člověka parazituje nejméně 13 druhů 
mikrosporidií (Wittner a Weiss, 1999; Keeling a Fast, 2002). Znalosti parazitace 
jednotlivých skupin hostitelů jsou velmi nerovnoměrné, ale v některých rozsáhlých 
hostitelských skupinách chybí (ostnokožci – Echinodermata) či mají velmi řídké 
zastoupení (měkkýši - Mollusca, ptáci - Aves) (Sprague, 1977; Wittner a Weiss, 
1999). 
   Historicky byla tato mikrobiální eukaryota řazena díky zdánlivé homologii 
strukturálních znaků do nejrůznějších taxonomických skupin protozoí: nejdelší dobu 
mezi Sporozoa (Leuckart, 1879) - Cnidosporidia (Doflein, 1901) (přehled podává 
např. Weiss a Vossbrinck, 1999), později byly mikrosporidie na základě 
výjimečných buněčných a molekulárních znaků, zcela neobvyklých pro eukaryotické 
organizmy (viz.dále), řazeny dokonce mezi starobylá eukaryota, amitochondriální 
protista souhrnně nazývaná Archezoa (Cavalier-Smith, 1983). Od roku 1994 bylo ale 
postupně charakterizováno množství genů, které jejich postavení výrazně měnilo a 
posouvalo do oblasti vyšších eukaryot resp. hub (Endlich a kol., 1996; Keeling a 
Doolittle, 1996; Kamiashi a kol., 1996; Hinkle a kol., 1997; Germot a kol., 1997; 
Hirt a kol., 1997; Peyretaillade a kol., 1998). Pozdější práce přinesly nezvratné 
důkazy, že mikrosporidie jsou buď odvozeny z hub (Fast, Logsdon, and Doolittle 
1999; Hirt et al. 1999; Keeling, Luker, and Palmer 2000; Van de Peer, Ben Ali, and 
Meyer 2000; Gill and Fast 2006) nebo jsou její sesterskou skupinou (Tanabe, 
Watanabe, and Sugiyama 2005; James et al. 2006; Liu, Hodson, and Hall 2006). 
V současné době převažuje názor, že se mikrosporidie vyvinuly z původnějších 
zástupců polyfyletické (a bazální houbové) skupiny Chytridiomycota nebo ze 
společných předků s nimi. 
  Klíčové postavení v celé biologii mikrosporidií má spora s vystřelovacím aparátem 
(Vávra  a Larsson, 1999), který je v podobě známé u mikrosporidií unikátní adaptací 
zodpovědnou za evoluční úspěšnost těchto všudypřítomných parazitů. Významná je i 
existence dvou různých životních forem, které podléhají zcela odlišným evolučním 
tlakům.Vegetativní, aktivně nepohyblivá stádia merogonie a sporogonie jsou striktně 
vázaná na intracelulární prostředí hostitelské buňky, zatímco spory jsou jediná volná 
stádia mimo ni a většinou i hostitele (environmentální prostředí). Pravě intracelulární 
prostředí připravilo selektivní tlaky pro redukce na mnoha úrovních „biologické 
organizace“ mikrosporidií: od buněčných struktur přes genové a metabolické až po 
genomické (Keeling a Fast, 2002, Gill a Fast, 2006). Mikrosporidie mají řadu 
strukturálně atypických organel: klasické mitochondrie jsou redukovány na 
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mitosomy, zadní vakuola je pravděpodobně homologem peroxisomů (Findley a kol. 
2005), mají primitivní Golgiho komplex a další organely zcela chybí: rezervní 
inkluze, centrioly, bičíky. Ribozomy jsou podobné prokaryotickým: 70S (Ishihara, 
Hayashi, 1968; Curgy a kol., 1980), mají fúzovanou 5,8S a 28S rRNA resp. absenci 
ITS 2 (Vosbrinck a Woese, 1986). Genom známých mikrosporidií se pohybuje 
v rozsahu 19,5 Mbp (Glugea antherinae) a 2,3 Mbp (Encephalitozoon intestinalis), 
druhý jmenovaný je v současnosti s výjimkou nukleomorfu některých 
endosymbiotických červených a zelených řas kryptomonád (Douglas a kol., 2001) a 
chlorarachniofyt (Gilson a McFadden, 2002) nejmenší známý jaderný eukaryotický 
genom. Počet chromozomů známých mikrosporidií je dokumentován v rozsahu 7-16 
(Weiss a Vossbrinck, 1999). Milníkem ve studiu mikrosporidií bylo kompletní 
osekvenování genomu druhu Encephalitozoon cuniculi (2,9 Mbp, 11 lineárních 
chromozomů, 1997 potenciálně protein kódujících genů) (Katinka a kol., 2001), 
které odhalilo extrémní stupeň redukce na úrovni genomu, genů i celých 
metabolických drah: málo genů a jejich vysoká denzita, málo repetitivních sekvencí 
a transponibilních elementů, nízká hustota i krátká délka intronů, ztráta genů pro 
některé biosyntetické dráhy.Výčet specifik konkrétních genů a jejich produktů 
shrnují Gill a Fast, 2006 a Brosson a kol., 2006. Současně probíhá postgenomické 
studium proteinů E.cuniculi a některých dalších modelových mikrosporidií a 
(jaderný) genomový projekt dalšího druhu Antonospora locustae. 
 
2.2 Taxonomie a klasifikace 
    
   Taxonomie a klasifikace mikrosporidií mají velmi dlouhou historii a byly a jsou až 
do současné doby odvozovány ze strukturálních a vývojových znaků (znaků 
vývojového cyklu), dostupných metodikám své doby. Revizi a shrnutí prvotních 
klasifikací podal Kudo (1924). 
 
   První moderní klasifikaci navrhl Tuzet a kol. (1971), který použil dřívější rodovou 
charakteristiku sporoforního měchýřku (SPOV) („pansporoblast membrane“ (Gurley, 
1893) a „capsule envelopante“ (Labbé, 1899)) k rozlišení mikrosporidií na úrovni 
podřádů (třída MICROSPORIDEA, řád MICROSPORIDA, podřády 1. 
APANSPOROBLASTINA 2. PANSPOROBLASTINA). 
 
   Weiser (1977) v následující klasifikaci zachytil korelaci mezi přítomností 
sporoforního měchýřku a jaderným stavem ve sporogonii. Stanovil třídy 
METCHNIKOVELLIDEA a MICROSPORIDIDEA, které odlišil na základě rozdílů 
v morfologii spor a SPOV. Druhou třídu „klasických mikrosporidií“ 
(MICROSPORIDIDEA) rozdělil podle charakteristiky jaderného stavu sporogonie a 
spor na řády 1. PLEISTOPHORIDIDA a 2. NOSEMATIDIDA. 
 
   Sprague (1977) prezentoval souběžně analogickou klasifikaci se 2 třídami:   
RUDIMICROSPOREA (s řádem METCHNIKOVELLIDAE) a MICROSPOREA (s 
řády 1. CHYTRIDOPSIDA a 2. MICROSPORIDA). Druhý řád měl podřády 
APANSPOROBLASTINA a PANSPOROBLASTINA. Rok dříve se sice objevily ve 
Vávra (1976) Spraguem výstižněji definované podřády DIPLOKARYONINA a 
MONOKARYONINA, které se měly dostat do uvedené klasifikace na místo řádu  
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APANSPOROBLASTINA, ale nedostaly (údajným nedopatřením) (Sprague et al., 
1992). 
 
   Následné, různě modifikované revize byli založené na kombinaci všech výše 
uvedených znaků spolu se zapracovanými novými ultrastrukturálními znaky pro 
nižší  taxonomické úrovně (Issi (1986) – vystřelovací aparát, Larsson (1986) – široká 
kombinace znaků, Canning (1990) – kombinace znaků, jejich oddělení od jaderné 
fáze. 
   (Ve své době domnělý) hlavní nedostatek všech předcházejících klasifikací byl, že 
nerozlišovaly dostatečně mezi druhy, které mají izolovaná jádra celý vývojový 
cyklus a těmi, u kterých se diplokaryon objevuje v nějaké fázi životního cyklu 
(Canning, 1990). 
   To vyústilo v zásadní změnu v  poslední publikované (a platné) klasifikaci 
(Sprague et al., 1992), která nadřadila chromozomové cykly v životním resp. dílčích 
vývojových cyklech (u dimorfních a vícehostitelských mikrosporidií) nad všechny 
stávající znaky. Dosavadní, od ostatních výrazně odlišná skupina, řazená tradičně 
odděleně od „klasických“ mikrosporií a považovaná za nejpůvodnější zůstala 
nezařazena v appendix, taxa incertae sedis, na úrovni (v) čeledi Metchnikovellidae. 
Premisou uvedeného klasifikačního systému je to, že každá ze dvou částí 
diplokaryonu je haploidní a že diplokaryon funguje jako genetický a fyziologický 
ekvivalent diploidního stavu (Raper, Flexner, 1970). Dále že u všech mikrosporidií 
existují dva základní typy chromozomových cyklů. První  typ obsahuje během 
životního cyklu diplokaryotická  (diploidní)  stádia,  tzv. dihaplofáze (třída 1. 
DIHAPLOPHASEA) a druhý, který je haploidní, tzv. haplofáze (třída 2. 
HAPLOPHASEA). Současně autoři postulovali, že většina (možná všechny) druhy s 
dihaplofází mají také haplofázi - v jiné části vývojového cyklu, která nemusí být 
známá a může existovat v jiném hostiteli. Haploidní stav může být nastolen při 
meiozi (řád 1. Meiodihaplophasida) a nebo při oddělení jader diplokarya (řád 2. 
Dissociodihaplophasida). Současný platný klasifikační systém pro vyšší 
taxonomické jednotky tedy je: 
 
   kmen MICROSPORA Sprague, 1969 
      třída 1. DIHAPLOPHASEA 
         řád 1. Meiodihaplophasida 
         řád 2. Dissociodihaplophasida 
      třída 2. HAPLOPHASEA 
 
Nižší taxonomické jednotky (nadčeledi, čeledi, rody) jsou definovány podle 
komplexu morfologických, ultrastrukturálních a vývojových charakteristik: zda se 
vytváří jeden (homosporous) nebo 2, 3 typy spor, typ sporogonie a výsledný počet 
sporoblastů z původního sporotu, přítomnost a typ SPOV, ultrastruktura polaroplastu 
a dalších částí spory i SPOV a fyziologicko-patologických útvarů hostitelské buňky 
(Sprague et al., 1992). 
   Mužeme shrnout, že se všechny klasifikační systémy do současnosti potýkaly 
s nedostatkem velkých strukturálně-vývojových znaků použitelných pro vyšší 
taxonomické jednotky a nadbytkem malých často minuciézních znaků (Larsson, 
1986, 1999) a s problémy objektivního vážení obou. V taxonomii, která kopíruje 
aktuální stav klasifikačních názorů, vycházejících ze strukturálních dat, tak zůstávala 
stabilnější jen jména rodů. I ta se v současné době mění, ovšem už díky molekulárně 
taxonomickým znakům. 
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2.2.1 Mikrosporidie Trichopter 
    
   Do současnosti bylo popsáno u  Trichopter nejméně 25* druhů mikrosporidií 
řazených do 13* rodů (Amblyospora (4), Cougourdella (2) Chytridiopsis (1), 
Episeptum* (6), Gurleya (2), Issia (1), Paraepiseptum* (1), Pyrotheca (1), 
Pegmatheca (1), Tardivesicula (1), Thelohania (3), Vavraia (1),  Zelenkaia* (1)).  
 
*údaj se týká i nových druhů, 2 překlasifikovaných/1 vytvořeného a 1 nově 
navrženého rodu v této práci. 
 
   Mikrosporidie Trichopter tvoří morfologicky velice heterogenní skupinu, kterou 
můžeme podle základního, tradičního dělení (Canning a Vávra, 2000) roztřídit do 5 
hlavních skupin podle počtu spor tvořených ve sporogonii ve SPOV (charakteristiky 
se týkají druhů z Trichopter, nemusí být zcela shodné s charakteristikou typových 
druhů) (viz. Sprague a kol., 1992, Canning a Vávra, 2000). 
 
1) Chytridiopsis – polysporoblastický rod s 8, 12 nebo 16 sporami 
ve silnostěnném SPOV a volnými sporami v parazitoforní vakuole (2 typy 
sporogonie) 
2) Tardivesicula, Vavraia – polysporoblastické rody se 16-32 sporami resp. cca 
40-100 microsporami nebo 8-cca 40 macrosporami.  
3) Amblyospora, Pegmatheca, Thelohania - oktosporoblastické rody. 
4) Cougourdella, Gurleya, Episeptum, Paraepiseptum, Pyrotheca - 
tetrasporoblastické rody. 
5) Issia, Zelenkaia – disporoblastické rody. 
 
 
   Následující výčet podává základní charakteristiku a stav znalostí o zástupcích 
jednotlivých rodů použitelné pro srovnávací studii „biologických znaků“ 
(strukturálních, vývojových, ekologických) s molekulárně taxonomickými znaky 
(v případě jediného zástupce rodu je uvedené celé jméno):  
 
Chytridiopsis trichopterae Larsson, 1993, parazit střevního epitelu larev 
Polycentropus flavomaculatus, je mikrosporidie zcela výjimečných strukturálních 
vlastností, kulovité (jednojaderné) spory dvojí velikosti, není znám kompletní životní 
cyklus, nebyla zachycena merogonie, dvojí typ sporogonie (výše), provedena 
ultrastrukturální studie potvrzující atypickou stavbu SPOV i spor (pólového vlákna a 
především zcela netypického rudimentálního polaroplastu -„membraneous chambers, 
resembling a honeycomb“). 
 
Tardivesicula duplicata Larsson a Bylén, 1992, parazit tukového tělesa larev 
Limnephilus centralis s tyčinkovitými mírně zakřivenými jednojadernými sporami, 
celý životní cyklus izolovaná jádra, polysporoblastická sporogonie s rozetovitým 
pučením, fragilní SPOV, ultrastrukturální charakterizace odlišuje druh (rod) od 
příbuzných rodů Flabelliforma a Cystosporogenes. 
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Vavraia holocentropi Larsson, 1986, parazit larev Holocentropus dubius, 
generalizované infekce všech orgánů a tkání, izolovaná jádra v celém životním 
cyklu, oválné jednojaderné spory, merontogenetický SPOV s  dvouvrstevným 
obalem. Ultrastrukturální  studie provedena u popsaného druhu. 
 
Druhy rodu Amblyospora, všichni parazité tukového tělesa několika čeledí 
Trichopter, tvoří kompaktní strukturálně dobře definovanou skupinu. Vývojový 
cyklus je ale popsán jen u několika druhů a nedokonale, s diplokaryotickou fází ve 
sporogonii a oválnými jednojadernými sporami. Kompletní životní cyklus 
srovnatelný s druhy z komárů chybí. U A.callosa, Hazard a Oldacre, 1975 je popsán 
dimorfní vývojový cyklus obsahující vedle oktosporoblastické sekvence i 
diplokaryotické volné spory v jedné hostitelské larvě. Ultrastrukturálně jsou popsány 
3 druhy rodu Amblyospora: A.callosa, Hazard a Oldacre, 1975, A. trichostegiae 
(Baudoin, 1969) a A. undulata  Larsson, 1981. Všechny vykazují podobné 
ultrastrukturální znaky. 
 
Druhy rodu Thelohania, všichni parazité tukového tělesa larev dravých čeledí 
Trichopter jsou nedostatečně, pouze světelnou mikroskopii popsané mikrosporidie, 
které se podle dostupných informací částečně překrývají s rodem Amblyospora 
popsaných z  Trichopter (Larsson, 1981). Thelohania plectrocnemiae Weiser, 1946 i 
Thelohania lairdii Weiser, 1965 jsou popsány resp. později dokumentovány 
(Canningová a Vávra, 2000) ve smíšených infekcích s disporoblastickou Issia 
trichopterae, Weiser, 1946 – to zda se nejedná o jednu dimorfní mikrosporidii není 
dosud vyřešeno. Celkově jsou druhy rodu Thelohania nedostatečně prozkoumány, 
není znám kompletní životní cyklus ani ultrastrukturální charakterizace. 
 
Pegmatheca lamellata, Larsson, 1987 poslední z oktosporoblastické skupiny, parazit 
larev rodu Limnephilus infikující tukové těleso, svalovinu a vaječníky. Oválné 
jednojaderné oktospory jsou v trvalém SPOV. 2 merogoniální cykly, 
s diplokaryotickým uspořádáním jader, druhá merogonie produkuje silnou vrstvu 
exkrečního materiálu nad cytoplazmatickou membránou. Oktosporoblastická 
sporogonie probíhá pučením rozetovitého plazmodia. Ultrastruktura spor a SPOV 
vykazuje řadu specifických znaků: lamelarní inkluze SPOV počátečních fází 
sporogonie, později četné tubulární inkluze homologického původu s exosporou. 
 
Stav znalostí o tetrasporoblastických mikrosporidiích rodů Cougourdella, Gurleya, 
Episeptum, Paraepiseptum, Pyrotheca  je důkladně popsán spolu s revizí a popisem 
nových druhů v kapitole 4.2, v jedné z předkládaných publikací této práce. 
 
Issia trichopterae (Weiser, 1946) (dříve Pérezia t. resp. Glugea t.), parazit tukového 
tělesa larev Plectrocnemia geniculata (zachycená i v Polycentropus flavomaculatus ) 
je jediná dosud popsaná disporoblastická mikrosporidie z Trichopter. Popis je znám 
jen ze světelné mikroskopie, nedostatečně a nejednoznačně dokumentován: v 
původním popisu (Weiser, 1946) chybí zmíňka o SPOV i jaderném stavu spor – v 
obrazové dokumentaci je jen jedna kresba spory se 2 jádry, další kresby sporogonie i 
sporoblastů naznačují ale jednojadernost (a záměnu 2. jádra s posterosomem). 
Následující práce (Weiser, 1961, Weiser, 1966) zmiňují již SPOV („pansporoblast“), 
a v systému (Weiser, 1977) jsou spory uvedeny jako „binuclear“. V Issi (1986) je u 
rodu uveden již diplokaryotický stav: “stadia sporogonie i spory imejut 
diplokaryony“, tato definice rodu je převzata i v Canning a Vávra (2000) včetně 
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kreseb. Přezkoumání typového materiálu objevilo přítomnost jiného 
(oktosporoblastického) typu spor (Canning a Vávra, 2000). Podle našeho srovnaní 
syntypových preparátů jsme nebyli schopni jaderný stav spor určit, přítomnost 
oktosporové sekvence (či kontaminace - viz dále) se potvrdila. 
 
Zelenkaia trichopterae gen. et sp. nov., typový druh nově navrženého rodu je 
charakterizován a popsán v kapitole 4.1 v jedné z předkládaných publikací této 
práce.  
 
Rody Tardivesicula, Episeptum, Paraepiseptum, Issia, Zelenkaia jsou popsány 
výlučně z chrostíků (Trichoptera), rod Pegmatheca i dvoukřídlých (Diptera–
Simuliidae), Chytridiopsis navíc z brouků (Coleoptera), stonožkovců (Myriapoda), 
pavoukovců (Arachnida) a kroužkovců (Annelida); Vavraia z dvoukřídlých (Diptera 
-Culicidae, Psychodidae), primitivních motýlů (čel.Hepialidae) a dekapodních 
korýšů (Crustacea, Decapoda), Amblyospora z několika čeledí dvoukřídlých 
(Diptera) a skupin korýšů (Crustacea: Amphipoda, Cladocera); zástupci rodu 
Thelohania z několika řádů korýšů (Crustacea), ale i mnoha skupin hmyzu (Insecta: 
Coleoptera, Ephemeroptera, Hymenoptera, Odonata,), dále parazitují u chvostoskoků 
(Collembola), pavoukovců (Arachnida), tasemnic (Cestoda) a některých obratlovců 
(Vertebrata: Pisces, Reptilia, Mammalia) #, rod Gurleya má zástupce známé rovněž 
z několika řádů korýšů (Crustacea), řádů hmyzu (Insecta: Diptera, Ephemeroptera, 
Isoptera, Odonata), raritní zástupce má i v roztočích (Arthropoda, Arachnida, Acari) 
a nálevnících (Cilliata), rody Pyrotheca a Cougourdella jsou kromě chrostíků 
(Trichoptera) popsány z jediné podtřídy korýšů-klanonožců (Crustacea, 
Maxillopoda, Copepoda) # 
 
  Ekologické charakteristiky jako kompletní životní cyklus, způsob přenosu či 
hostitelská specificita jsou u všech prakticky neznámé. U většiny zástupců  je 
dokumentována jen sporogoniální část vývojového cyklu. 
 
 # mnoho zástupců těchto rodů již bylo překlasifikováno do jiných včetně několika 
uvedených v předkládaných publikacích kap. 4.2 a 4.4  (viz. také kap. 2.3.2). 
 
2.2.2 Mikrosporidie Lepidopter 
 
   Z  Lepidopter byla popsána první známá mikrosporidie Nosema bombycis Naegeli, 
1857 a do současnosti několik desítek druhů mikrosporidií. Druhy jsou dnes  řazeny 
do 8 rodů (Cystosporogenes (1), Endoreticulatus (n*), Gurleya (1), Larssoniella (1), 
Nosema (n*), Orthosomella (2), Vairimorpha (n*), Vavraia (1)).  
Starší nerevidované popisy uvádí ještě Glugea, Stempelia, Octosporea, Perezia, 
Pleistophora, Thelohania. Zástupci rodu Pleistophora jsou recentně klasifikovány do 
rodů Endoreticulatus a Cystosporogenes, zástupci rodu Thelohania do rodu 
Vairimorpha. Zbylé rody jsou s největší pravděpodobností nesprávně, pouze na 
základě světelné mikroskopie zařazené druhy. 
 
*údaj nelze přesně uvést kvůli chybnému zařazení mnoha druhů: synonymním 
popisům téhož druhu (např. Nosema bombycis, Nosema mesnili) (Sprague, 1977; 
Larsson, 1979; Malone a McIvor, 1996) i popisům komplexu druhů (Pleistophora 
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schubergii) (Sprague, 1977) které jsou recentně klasifikovávány jako samostatné 
druhy (Cali a Garhy, 1991), (Wang a kol., 2005). 
 
   Mikrosporidie z Lepidopter můžeme podle tradičního dělění (Canning a Vávra, 
2000) orientačně roztřídit do základních 5 skupin podle počtu spor tvořených ve 
sporogonii, přítomnosti SPOV a přítomnosti diplokaryonu: 
 
1) Endoreticulatus, Cystosporogenes, Vavraia – polysporoblastické 
(monokaryotické) rody s 8,16,32-64 sporami ve SPOV či bez něj . 
2) Vairimorpha – dimorfní rod s oktosporoblastickou sporogonií ve SPOV 
(analogickou rodu Thelohania) a volnou disporoblastickou sporogonií (shodnou 
s rodem Nosema). 
3) Gurleya – tetrasporoblastický rod, SPOV. 
4) Nosema – disporoblastický diplokaryotický rod, bez SPOV. 
5)        Larsoniella, , Orthosomella – monomorfní, monokaryotické rody, bez SPOV. 
 
 
   Následující výčet podává základní charakteristiku a stav znalostí o zástupcích 
rodů: 
 
Druhy rodu Endoreticulatus, jsou popisovány jako parazité epitelu střeva z různých 
čeledí Lepidopter, dokumentován jen perorální přenos. Jde o monomorfní rod 
mikrosporidií s izolovanými jádry v celém životním cyklu. Dvoujaderné meronty a 
merogoniální řetízkovitá plazmodia s nepravidelným počtem jader jsou obklopeny 
přiléhající dvojitou membránou odvozenou z lamel endoplasmatického retikula 
(později parazitoforní vakuola), dělí se binárním dělením a plazmotomií. Ve 
sporogonii vznikají kulovitá i nepravidelná řetízkovitá mnohojaderná plazmodia, 
která se postupnou plazmotomií dělí na nepravidelný počet sporoblastů (8, 16, 32, 
výjimečně 64) resp. oválných lehce prohnutých jednojaderných spor. Publikováno 
několik ultrastrukturální studií, nejširší a shrnující podali Cali a Garhy (1991), přesto 
zůstavají pochybnosti ohledně existence SPOV. Pilarská a kol. (2002) referují o širší 
tkáňové specificitě izolátu E. schubergi z Euproctis chrysorrhoea připomínající 
následující rod. 
 
Rod Cystosporogenes je kromě následujících rozdílů ve zbytku prakticky identický 
s rodem Endoreticulatus: 1) má širší tkáňovou afinitu, kromě střevního epitelu 
(v počátečních fázích infekce) napadá nejvíce slinnou a snovací žlázu, postupně 
všechny orgány vč. vaječníků, přenáší se perorálně i transovariálně. 2) nemá 
dvojitou, ale jen jednoduchou membránu neznámého původu, obklopující stádia od 
merontů po spory (analogickou vnitřní membráně rodu Endoreticulatus). 
 
Jediný známý druh rodu Vavraia z Lepidopter Vavraia oncoperae (Milner & C.D. 
Beaton) Malone, Wigley & Dhana 1987 je popsán z blíže neurčeného druhu rodu 
Wiseana sp. z primitivní čeledi motýlů (Lepidoptera: Hepialidae) z Nového Zélandu. 
Velikostí spor i ultrastrukturou se druh podobá V.culicis (Malone, Wigley & Dhana, 
1987), jinak je charakteristika shodná s rodovou, uvedenou v kapitole 2.2.1. 
(V.holocentropi z Trichopter má odlišnou velikost spor, jejich ultrastrukturu i způsob 
dělení ve sporogonii – Larsson, 1986b). 
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Druhy řazené do rodu Vairimorpha tvoří generalizované infekce prakticky všech 
orgánů u hostitelů z několika čeledí Lepidopter, oktosporoblastická sekvence je však 
referovaná u většiny popsaných druhů z tukového tělesa (Pilley, 1976; Malone, 
1984; David, 1988; Vávra a kol., 2006); u typového druhu V. necatrix Pilley, 1976 
navíc indukovaná teplotou pod 25°C (Pilley, 1976). Teplotní indukce se u jiných 
druhů nepotvrdila. Infekce se šíří perorálně i transovariálně. Je popsáno a 
ultrastrukturálně charakterizováno několik druhů, u několika dalších se očekává 
jejich překlasifikování do tohoto rodu z rodu Thelohania. Vývojový cyklus je 
s výjimkou oktosporoblastické sekvence sporogonie shodný s rodem Nosema, tj. celý 
s diplokaryotickým stavem jader, u sporontů počínajících octosporoblastickou 
sekvenci je dokumentována meioza, u některých její aberace resp. celá abortivní 
oktosporoblastická sporogonie (Canning et al., 1999). Meioza probíhá během 
separace jader diplokaryonu, současně s tvorbou SPOV. Ultrastrukturálně se oba 
typy spor liší, jednojaderné oktospory mají silnější stěnu spory a vyšší počet závitů 
pólového vlákna. Jejich funkce zůstává nejasná. Dvoujaderné spory disporoblastické 
sekvence mají protáhlejší tvar. Podobně jako u druhů rodu Nosema se v časné fázi 
infekce objevuje multiplikativní fáze vývoje ve střevě (enterocytech a hlavně 
svalovině) a oenocytech, kde se tvoří tenkostěnné ultrastrukturálně „neotenické“ tzv. 
časné spory (Iwano a Ishihara, 1991) které slouží k šíření uvnitř hostitele. Bližší 
charakterizace rodu je popsána v kap. 4. 4 v jedné z předkládaných publikací této 
práce.  
 
Gurleya secalisae Thomson, 1960 je jediný druh rodu z motýlů popsaný sběžně 
světelnou mikroskopií z Trachea secalis (čel. Noctuidae) z Afriky. Podrobnější údaje 
chybí. 
 
Druhy rodu Nosema tvoří nejpočetnější skupinu mikrosporidií z Lepidopter, jsou to 
parazité prakticky všech orgánů, u většiny z nich je dokumentován vedle perorálního 
i transovariální přenos. Strukturálně tvoří rod dobře definovanou uniformní skupinu 
s diplokaryotickou merogonií i sporogonií v přímém kontaktu s cytoplazmou 
hostitelské buňky. Pravděpodobně většina druhů (všechny?) mají i tzv. časné spory, 
které slouží k šíření uvnitř hostitele. Ultrastrukturální studie jsou znamé pro mnoho 
druhů, vykazují ale velice málo druhově specifických znaků (Maddox a kol., 1999; 
Canning a kol., 1999b) 
 
Larssoniella resinellae Weiser, 1997 je jediný dosud popsaný druh tohoto rodu 
z Lepidopter, z Petrova resinella, čeledi Tortricidae. Napadá většinu orgánů hostitele 
a je přenosný perorálně i transovariálně. Merogonie i sporogonie je přímém kontaktu 
s cytoplasmou hostitelské buňky, jádra jsou celý vývojový cyklus izolovaná. 
Jednojaderné dlouze oválné až tyčinkovité spory vykazují málo specifických znaků. 
Vývojový cyklus a ultrastruktura jsou dokumentovány jen z části (Weiser, 1997). 
 
Orthosomella operophterae (Canning, 1960) Canning, Wigley a Barker, 1991 
(původně Nosema o., později s neplatným jménem Orthosoma o. Canning, Wigley & 
Barker, 1983) z Operophtera brumata (čel. Geometridae) napadá všechny orgány 
hostitele a je přenosná perorálně i transovariálně. Celý vývojový cyklus v přímém 
kontaktu s cytoplasmou hostitelské buňky, a izolovanými jádry. Kulovitá 
merogoniální plazmodia se dělí binárním dělěním a plazmotomií,  řetízkovitá 
sporogoniální se 4, 8, až 12 jádry nejdříve na dvoujaderné segmenty, že kterých 
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vznikají 1 jaderné sporoblasty a elipsoidní spory variabilní velikosti. Ultrastruktura 
spor nevykazuje výraznější znaky, např. ve srovnání s druhy rodu Nosema. 
O. operophterae se vyskytuje ve smíšených infekcích s druhy Cystosporogenes 
operophterae (Canning, 1960) a Nosema wistmansi Canning, Wigley & Barker, 1983 
(Canning a kol., 1985). Podle lokalizace infekce a morfologie spor může Nosema 
wistmansi  představovat časné spory jednoho ze zbylých druhů a životní cyklus by 
mohl být složitější, s diplokaryotickou fází (Canning, personal communication 2005; 
druhy jsou časté i v ČR – viz. kap. 5.) 
 
Druhy rodu Endoreticulatus jsou popsány kromě motýlů (Lepidoptera) i z 
brouků (Coleoptera) a recentně i z některých korýších skupin: žábronožek 
(Crustacea, Anostraca) (Martinez a kol., 1993) a  krabů (Crustacea, Decapoda) 
(Wang a Chen, 2007), druhy rodu Cystosporogenes kromě motýlů (Lepidoptera) i z 
blanokřídlých (Hymenoptera) a dvoukřídlých (Diptera); hostitelský okruh druhů 
rodu Vavraia, Gurleya a Thelohania byl uveden v předchozí kapitole; rod 
Vairimorpha je popsán kromě motýlů (Lepidoptera) a blanokřídlých (Hymenoptera) 
recentně i z dekapodních korýšů (Decapoda : Parastacidae) (Moodie a kol., 2003b); 
rod Nosema má zástupce dokumentovány snad ze všech skupin živočichů (Sprague, 
1977, Larsson, 1999) včetně raritních jako (Myxosporea, Digenea, Mollusca, 
Bryozoa) je  v korýších (Crustacea) i obratlovcích (Vertebrata) těžiště má v hmyzu 
(Insecta), a z něj nejvíce druhů je popsáno z motýlů (Lepidopter); podobně jako u 
rodu Thelohania z předcházející kapitoly mnoho zástupců rodu Nosema již bylo 
překlasifikováno do jiných rodů viz. kap. 2.3.2. 
Rody Orthosomella a Larssoniella jsou popsány jen z motýlů (Lepidoptera) a brouků 
(Coleoptera) (Canning a kol., 1991; Andreadis a kol., 1996; Weiser, 1997, 2006). 
   
 Ekologické charakteristiky jako kompletní životní cyklus, způsob přenosu či 
hostitelská specificita jsou u většiny druhů mikrosporidií z motýlů dobře známé. 
Výjimku tvoří samostatní zástupci rodů Vavraia, Gurleya, částečně Larssoniella a 
oktosporoblastická sekvence druhů rodu Vairimorpha. 
 
2.3 Fylogenetické vztahy (uvnitř skupiny) 
2.3.1 Metodická východiska 
 
   Fylogenetické vztahy mikrosporidií zkoumala do současnosti řada studií s použitím 
různých metodik i typů fylogenetických analýz. Naprostou většinu z nich tvoří 
jednolokusové analýzy genu pro ssu rRNA (malou podjednotku ribozomální RNA = 
16S), pro kterou je v databázích Genových Bank největší počet dostupných sekvencí 
(více než 200 pro popsané druhy), část studií zahrnuje i ITS (mezerník 1 = internal 
transcribed spacer 1) a část lsu rRNA (velkou podjednotku ribozomální RNA = 18S). 
Jedna studie je založena výhradně na úseku lsu rRNA (Baker a kol., 1994), několik 
na analýze genu pro lsu RNA Polymerázy II (RPB1) (Cheney a kol., 2001; Vávra a 
kol., 2006b; Ironside, 2007). Zbylé geny, jejichž výčet podávají např. Weiss a 
Vossbrinck (1999) se pro fylogenetické analýzy uvnitř skupiny ukázaly nevhodné 
(např. geny pro tubuliny pro jejich extremní diverzitu) nebo byly použity pro jiné 
učely (fylogenetické vztahy mikrosporidii vůči jiným skupinám organizmů) 
(kap.2.1). Analýzy genů pro ssu rRNA dávají dobré rozlišení  na rodové úrovni a 
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úrovních vyšších taxonomických jednotek (skupiny, klady) (Baker a kol., 1995; 
Cheney a kol., 2000; Slamovits a kol., 2004; Vossbrinck a Debrunner-Vossbrinck, 
2005), nicméně mají relativně málo informativních míst a jsou i jako „konzervativní 
geny“ mutačně nasycené (saturované) a nemusí vždy věrohodně zobrazovat 
fylogenezi (kladogenezi) (Moodie a kol., 2003; Brown a Adamson, 2006). Geny pro 
ITS, lsu rRNA a RPB1 poskytují více informativních míst a jsou proto vhodnější na 
detailnější rozlišení taxonů na rodové, druhové i nižších úrovních (Baker a kol., 
1994; Canning a kol., 1999; Cheney a kol., 2001; Tsai a kol., 2003). 
   Striktní vymezení jednolokusových analýz u těchto genů je problematické, protože 
zatímco RPB1 se vyskytuje v genomu všech dosud zkoumaných mikrosporidii v 1 
kopii, kopie ssu rRNA resp. tandemu ssu rRNA-ITS-lsu rRNA se u různých skupin 
mikrosporidií vyskytuje v různém počtu kopií (např. Encephalitozoon cuniculi 2x na 
každém z 11 chromosomů, Nosema bombycis pouze (1x) na jediném chromozomu) 
(Kawakami a kol., 1994; Katinka a kol., 2001). U některých druhů mikrosporidií 
rodů Nosema a Glugoides bylo objeveno dokonce různé uspořádání tandemu genů 
pro rRNA (separace na části či reverze celých úseků) (Huang a kol., 2004; Tsai a 
kol., 2005; Refardt, 2007). Srovnávání skutečně homologních sekvencí a zjišťovaní 
možného polymorfizmu je tak v počátcích, protože pro většinu sekvenovaných druhů 
mikrosporidií v databázích Genových Bank je známá jen jedna sekvence uvedených 
genů. Rovněž celý tandem rDNA genů umožnující rekonstrukci sekundární struktury 
celé oblasti (či podstatné části) a kvalitnější alignment i fylogenetickou analýzu je 
omezen v současnosti na několik málo druhů (Tsai a kol., 2005; databáze GenBank 
NCBI). 
    Mnoholokusové analýzy byly zatím využity  především  pro diagnostické účely a 
pro rozlišování taxonomických jednotek na úrovni druhu a níže (klony, izoláty). 
Jejich provedení předcházel vývoj dnes již desítek různě specifických primerů, od 
univerzálních, po rodově i druhově specifické (Weiss a Vossbrinck, 1999). 
Nejčastější oblastí studia byl úsek ITS, který byl vyžit v diagnostice savčích resp. 
lidských mikrosporidií a ukázal i široký polymorfizmus (Didier a kol., 1995, 1996; 
Hollister a kol., 1996; Rinder a kol., 1997, Mathis a kol., 1999; Haro a kol., 2003). 
Kromě naposled uvedených prací  (u E. cuniculi, E. bieneusi, E. hellem) a 
fylogeneticky příbuzné Nucleospora salmonis (Gresoviac a kol., 2000) byl rozsáhlý 
vnitrodruhový polymorfizmus ITS (i rDNA) popsán u celé řady dalších, především 
terestrických mikrosporidií: u komplexu Thelohania solenopsae (Moser a kol., 1998, 
2000), druhů komplexu Nosema/Vairimorpha z Lymantria dispar (Maddox a kol., 
1999), N. apis (Gatehouse a kol., 1998) a N. bombi (Tay a kol., 2005; O’Mahony a 
kol., 2007). Posledně jmenované práce odhalily rozsáhlý polymorfizmus rRNA genů 
u N.bombi parazitující různé druhy čmeláků (Bombus spp.) a dokonce i  jejich 
jednotlivé varianty v rámci jediné spory. Tato zjištění, podobně jako nedávné 
odhalení retrotranspozonů (Xu a kol., 2006), které mohou hrát roli v reorganizaci 
genomu, otevírají novou kapitolu ve studiu populačních a fylogenetických vztahů 
(druhovost) u mikrosporidií bez detekované sexuální fáze. 
Fingerprintingové a příbuzné techniky mnoholokusových analýz: RAPD (Mathis a 
kol., 1997; Tsai a kol., 2003; Rao a kol., 2007), RFLP (Leiro a kol., 2000), 
riboprinting (Pomport-Castillon a kol., 1997) nebo ISSR (Rao a kol., 2005)  byly  
úspěšně použity pro identifikaci klonů/izolátů u různých druhů mikrosporidií i 
stanovení jejich bližších fylogenetických vztahů (Rao a kol., 2005). Podle počtu 
dosavadních publikací nenašly zatím ve studiu mikrosporidií tyto metody většího 
rozšíření, ale současný posun k poznávání vnitrodruhového polymorfizmu, 
kvalitnějšího rozlišení fylogenetických vztahů blízkých rodů (na něž nedostačují 1 
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lokusové analýzy) i ke studiu genetiky mikrosporidí naznačuje, že se budou užívat 
častěji. 
   Z hlediska vyhodnocení fylogenetických dat byly u výše i dále jmenovaných studií 
použity prakticky všechny známé typy fylogenetických analýz: distanční metody 
(nejčasteji neighbour-joining - Terry a kol., 1999; Bell a kol., 2001; Vossbrinck a 
Debrunner-Vossbrinck, 2005 a logDet/paralineární model vzdáleností - Refardt a 
kol., 2002; Nilsen a Chen, 2001), parsimonní analýzy (nejčasteji maximální 
parsimonie (m.max.úspornosti) – Moodie a kol., 2003; Vossbrinck a kol., 2004, 
metoda maximální pravděpodobnosti (Maximum likelihood, Swofford, 2002) – 
nejčastější a v současnosti standardní – Lom a Nilsen, 2003; Brown a Adamson, 
2006 a Bayesovská analýza (posteriorních pravděpodobností) (Huelsenbeck a kol., 
2001) – Canning a kol., 2002; Terry a kol., 2004.  
 
2.3.2 Současný stav a diskrepance fylogeneze s taxonomií/klasifikací 
a hostitelskou příslušností 
 
   Většina fylogenetických studií publikovaných do současnosti byla prováděna buď 
jako analýza mikrosporidií parazitujících vymezenou skupinu hostitelů, např. 
mikrosporidie ryb (Nilsen a kol., 1998; Nilsen, 2000; Lom a Nilsen, 2003; Bell a 
kol., 2001), komárů (Baker a kol., 1998; Vossbrinck a kol., 2004), motýlů (Malone a 
McIvor, 1996; Canning a kol., 1999; Canning a kol., 1999b; Tsai a kol., 2003), 
některých skupin korýšů (Refardt a kol., 2002; Terry a kol., 2004) nebo jako studie 
fylogenetických vztahů nově popisovaných taxonů (Moser a kol., 1998; Fries a kol., 
1999; Terry a kol., 1999; Adler a kol., 2000; Cheney a kol., 2000; Mueller a kol., 
2000; Nilsen a Chen, 2001; Lom a kol., 2001; Canning a kol., 2002; Sokolova a kol., 
2003; Moodie a kol., 2003; Morris a kol., 2005; Sokolova a kol., 2006a,b; Vávra a 
kol., 2006a,b; Brown a Adamson, 2006). (Výčet není z praktických důvodů 
kompletní, vybrali jsme podle naší úvahy nejzásadnější práce z hlediska poznání 
fylogenetických vztahů mikrosporidií i klíčových taxonů). 
   Velké fylogenetické studie zahrnující všechny druhy do té doby sekvenovaných 
mikrosporidií jsou v současnosti omezené na jedinou publikaci (Vossbrinck a 
Debrunner-Vossbrinck, 2005). Existují i rozsáhlejší, ale již neúplné studie (Lom a 
Nilsen, 2003; Terry a kol., 2004; Slamovits a kol., 2004). Dvě nám známé práce 
analyzují primárně fylogenetické vztahy mezi rody mikrosporidií napříč hostitelskou 
příslušností (Baker a kol. 1994; Cheney a kol. 2001).  
   Výsledky těchto fylogenetických studií odhalily existenci několika velkých 
superkladů sdružujících příbuzné skupiny mikrosporidií. V závislosti na rozsahu 
studie i jejich vymezení se pohybují v počtu 5-8, mají nestejný počet zastoupců a 
některé čítají jen několik druhů (Refardt a kol., 2002; Canning a kol., 2002; Lom a 
Nilsen, 2003; Terry a kol., 2004; Slamovits a kol., 2004; Vossbrinck a Debrunner-
Vossbrinck, 2005). Vossbrinck a Debrunner-Vossbrinck, 2005 se pokusili definovat i 
vyšší fylogenetické taxony sdružující tyto superklady, analogické a pracovně 
nazývané třídami (Class Aquasporidia, Marinosporidia, Terresporidia) definované 
podle prostředí („habitatu“) ze kterého se vyvinuli jejich zástupci. Toto členění 
mikrosporidií na 3 bazální „megaskupiny“: 2 monofyletické Marinosporidia a 
Terresporidia a parafyletickou Aquasporidia se ale nesetkalo se všeobecným přijetím 
(Larsson, 2005), obsahuje řadu podivných výjimek (viz. dále), které se nepodařilo 
- 12 - 
 
přesvědčivě vysvětlit a některé recentní práce již ukazují, že jde o členění čistě 
umělé (Brown a Adamson, 2006). 
   Kromě existence hlavních skupin (superkladů) nemůžeme v současnosti s jistotou 
říci více (obecný závěr) o jejich topologii ani topologii jejich podskupin. Výše 
uvedené studie podávají příklady alternativních fylogenetických vztahů jednotlivých 
skupin s kladogenezemi původnějších a odvozených taxonů s různě vysokou 
bootstrapovou/resamplingovou podporou. Jejich výčet přesahuje objemově rámec 
této kapitoly – lze shrnout, že existují skupiny, které konstantně klastrují s vysokou 
bootstrapovou podporou a relativně konstantní topologií vůči jiným skupinám 
nezávisle na použité fylogenetické analýze a skupiny, jejichž umístění se výrazně 
mění jak s použitou fylogenetickou analýzou, tak substitučním modelem 
nukleotidových změn, tak velikostí zkoumaného vzorku. Topologii fylogenetických 
stromů nejvíce mění proměnné pozice některých problematických druhů resp. skupin 
s dlouhými větvemi. Klasickými příklady jsou Flabelliforma magnivora, 
Antonospora scoticae nebo Thelohania contejeani, jejich pozice se mění ve většině 
fylogenetických stromů výše uvedených studií (Slamovits a kol., 2004; Vossbrinck a 
Debrunner-Vossbrinck, 2005). Množství rozdílů (počet informativních míst) 
v sekvencích je odlišné i mezi velkými skupinami mikrosporidií („Amblyospora 
group“ vs. „fish infecting species“ (Nilsen a kol., 1998; Nilsen, 2000; Nilsen a Chen, 
2001; Lom a Nilsen, 2003) nebo vs. „Nosema/Vairimorpha clade“ (Baker a kol. 
1994; Moser a kol., 1998; Fries a kol., 1999); skupina mikrosporidií z mechovek 
spolu s příbuznými rody Tubulinosema a Systenostrema vs. ostatní klady (nízká 
similarita sekvencí s ostatními mikrosporidiemi) (Canning a kol., 2002; Sokolova a 
kol., 2006a). Všechny tyto příklady ukazují na  nerovnoměrnou rychlost evoluce 
různých skupin mikrosporidií (Fries a kol., 1999; Nielsen a Chen, 2001; Lom a 
Nilsen, 2003), které ve fylogenetických analýzách v současnosti nemůžeme 
nepostihnout (neodhalíme věrný obraz kladogeneze) dokud nebudeme mít více 
molekulárních dat (delší sekvence). Ze stejných důvodů nelze s určitostí stanovit, 
která ze stávajících skupin je nejpůvodnější - na základě fylogenetických analýz bylo  
předloženo několik hypotéz z nichž nejčastější jsou 1) Antonospora scoticae (Nilsen 
a Chen, 2001; Lom a kol., 2001; Canning a kol., 2002; Moodie a kol., 2003; Brown a 
Adamson, 2006 aj.); 2) skupina mikrosporidií z mechovek (Pseudonosema, 
Trichonosema, Bryonosema) s rody Janacekia a Bacillidium z muchniček resp. 
oligochet (Terry a kol., 2004; Vossbrinck a kol., 2004; Vossbrinck a Debrunner-
Vossbrinck, 2005); 3) „Amblyospora group“. Tato skupina je považována za 
nejpůvodnější i fylogenetických pracích popisujích Antonospora scoticae (Fries a 
kol., 1999), druhy rodu Bacillidium (Nilsen a kol., 1999; Morris a kol., 2005) a 
mikrosporidie muchniček (Adler a kol., 2000). Fylogenetické analýzy Slamovits a 
kol. (2004) ukázaly vedle „Amblyospora group“ na možnou nejpůvodnější 
mikrosporidii i na Flabelliforma magnivora, podobně jako Refardt a kol. (2002). 
   Zatímco v případě kladogeneze nemáme dostatek dat na její přesnější rekonstrukci, 
v případě „neorientovaných“ příbuzenských vztahů máme data statisticky 
průkaznější, protože většina mikrosporidií klastruje v nezávislých analýzách do 
konzistentních skupin s vysokými bootstrapy. Tyto příbuzenské vztahy odhalují 
několik zásadních skutečností: 
   Fylogenetické studie podaly důkazy o těsných koevolučních vztazích mezi 
různými skupinami mikrosporidií a hostitelskými skupinami ve kterých parazitují 
(Baker et al., 1998; Lom a Nilsen, 2003; Vossbrinck a kol., 2004; Bell a kol., 2001; 
Slamovits a kol., 2004; Terry a kol., 2004; Vossbrinck a Debrunner-Vossbrinck, 
2005) - podle hostitelských skupin (nebo dominantních/centrálních rodů) se skupiny 
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(klady) mikrosporidií i pojmenovávají/definují („Fish group“; „Bryozoan-infecting 
group“; „Culex group“; „Amblyospora group“; „Nosema/Vairimorpha group“; 
„Pleistophora group“; „Enterocytozoon/Endoreticulatus group“). 
  Dalším zjištěným faktem je, že fylogenetické vztahy nekorespondují s 
morfologickými, ultrastrukturálními a vývojovými znaky na úrovni prakticky žádné 
z taxonomických jednotek (druhu, rodu i vyšších taxonů) (Baker et al., 1994, Baker 
et al., 1995, Weiss and Vossbrinck, 1999, Nilsen et al., 1998, Nilsen, 1999, Moodie 
et al., 2003, Bell et al., 2004, Vossbrinck and Debrunner-Vossbrinck, 2005,  Brown 
and Adamson, 2006) - morfologicky definované rody a druhy se ve fylogenetických 
stromech objevují jako polyfyletické. Řada z nich byla již překlasifikována do 
nových rodů odpovídajících fylogenetickým vztahům a dohledány strukturální 
charakteristiky pro definici nového rodu (např. zástupci dřívějšího polyfyletického 
rodu Nosema - Paranosema, Tubulinosema, Trichonosema, Bryonosema, Brachiola, 
Antonospora (locustae), Vittaforma) (Canning a kol., 2002; Sokolova a kol., 2003; 
Cali a kol., 1998; Slamovits a kol., 2004; Silveira a Canning, 1995), některé druhy 
byly překlasifikovány provizorně (Dictyocoela) (Terry a kol., 2004) a mnoho druhů 
z polyfyletických rodů na překlasifikování čeká (Amblyospora, Thelohania, 
Flabelliforma, Pleistophora, Vairimorpha aj.).  
   Souběžně s touto diskrepancí mezi fylogenezí a „morfologickou klasifikací“ se 
objevily práce odhalující i (množící se) případy diskrepance mezi fylogenezí a 
dosavadní (a většinově platnou) korelací parazit-hostitelská skupina. Prvními 
příklady byly notoricky známé případy akvatické korýší mikrosporidie Nosema 
granulosis uvnitř terestrického motýlího kladu (Terry a kol., 1999), nebo 
terrestrických Vairimorpha sp. a Thelohania sp. z mravenců (Moser a kol., 1998) či 
Vavraia oncoperae z motýlů (Malone a kol., 1987) uvnitř různých akvatických kladů 
(Vossbrinck a Debrunner-Vossbrinck, 2005). Jejich vysvětlování přes laterální 
transfery není jednoduché a parsimonní a nebylo věrohodně interpretováno doposud 
(Lom a Nilsen, 2003; Vossbrinck a Debrunner-Vossbrinck, 2005; Larsson, 2005; 
Brown a Adamson, 2006). Recentní práce dále ukazují, že se nejedná o výjimky, ale 
tento fenomen je daleko rozšířenější a byl způsoben jen nedostatkem 
reprezentativních zástupců resp. převahou zástupců některých uniformních skupin 
(Voronin a Melnikova, 1984; Voronin, 1991; Langdon, 1991; Bronnvall a Larsson, 
1994; Sene a kol., 1997; Azevedo, 2001; Weiser a kol., 2002; Canning a kol., 2002b; 
Lange a kol., 2006; Wang a Chen, 2007) (viz. kap. 6 diskuse). Posledním důležitým 
zjištěním fylogenetických vztahů v korelacích parazit-hostitelská skupina je 
mozaikovitá distribuce mikrosporidií parazitující různé taxonomické skupiny korýšů 
napříč hlavními klady fylogenetických stromů (Crustacea, Cladocera - Refardt a kol., 
2002; Crustacea, Amphipoda - Terry a kol., 2004;  Crustacea, Decapoda - Brown a 
Adamson, 2006). 
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3.CÍLE PRÁCE 
Jak vyplývá z literárního přehledu, zatímco je evidované rodové a druhové spektrum 
mikrosporidií z Trichopter a Lepidopter relativně široké, znalosti o jejich biologii, 
životních cyklech resp. dílčích vývojových cyklech i charakterizace jednotlivých 
rodů a druhů, jejich jasné vymezení a fylogenetické vztahy, jsou velmi kusé nebo 
zcela chybí. Podobná situace je i v poznání fylogenetických vztahů uvnitř 
mikrosporidií obecně, zatímco jsou známé (a dobře podpořené) fylogenetické vztahy 
některých skupin, většina popsaných rodů není dosud molekulárně biologicky 
charakterizována (osekvenována), nejsou známy jejich skutečné fylogenetické 
vztahy a současně rody a druhy nově charakterizované narušují zásadně dřívější 
fylogenetické i klasifikační představy a prohlubují rozpory mezi fylogenezí vs. 
taxonomií a klasifikací, ale i fylogenezí vs. hostitelskou příslušností, která se zdála 
podle prvotních studií jednoduše korelovat. Většina dřívějších strukturálně 
definovaných a bazálních rodů mikrosporidií jako Nosema, Thelohania, 
Amblyospora se objevuje ve fylogenetických studiích jako polyfyletické taxony 
napříč hlavními klady definovanými fylogenetickými studiemi spolu s hostitelskou 
příslušností. Řada z nich byla a je recentně překlasifikovávána, nicméně nebylo 
dosud publikováno věrohodné vysvětlení tohoto fenomenu. Modelová skupina 
mikrosporidií z Trichopter a Lepidoter se pro objasnění těchto otázek výjimečně 
hodí, protože zahrnuje druhy které vlastní prakticky celý komplex „klasických 
biologických znaků“- strukturálních i ekologických, používaných v klasifikaci a 
charakterizaci mikrosporidií. Zárověň se jedná o fylogeneticky velice příbuzné 
skupiny hostitelů vyskytující se v rozdílných ekologických nikách, což umožňuje 
odvodit zákonitosti evoluční historie jejich parazitů a jejich vývojových cyklů. 
 
Konkrétní cíle práce byly následující : 
 
•  Zjistit rodové a druhové spektrum mikrosporidií z Trichopter a Lepidopter, 
jejich prevalenci a hostitelskou specificitu. 
•  Charakterizovat sebrané izoláty na základě strukturálních znaků: vývojových 
cyklů, morfologie a ultrastruktury vývojových stádií a spor a molekulárně 
taxonomických znaků: úseků genů pro ssu rRNA, ITS a lsu rRNA. 
•  Stanovit validitu a fylogenetické vztahy uvedených taxonomických jednotek 
(druhů a rodů) na základě fylogenetických analýz a srovnáním se strukturálními a 
ekologickými daty. Do srovnávací analýzy zahrnout i úseky ITS/lsu rRNA 
získané z DNA některých typových a obtížně dostupných druhů. 
• Provést komparativní analýzu strukturálních a ekologických dat s výsledky 
fylogenetických analýz. 




Metodiky použité k získání několika typů biologických dat: ekologických, 
strukturálních a molekulárně taxonomických jsou podrobně specifikovány 
v příslušných kapitolách přiložených publikací. Souhrnně se jednalo o zmapování 
(screening) parazitofauny Trichopter a Lepidopter na území ČR, Slovenska a 
Bulharska, přímé a nepřímé zjištění jejich hostitelské specificity - laboratorní a 
semilaboratorní infekční pokusy, charakterizace izolátů světelnou, skenovací a 
transmisní elektronovou mikroskopií, izolace DNA z živých spor a z typových a 
sbírkových preparátů a sekvenace vybraných úseků rDNA (geny pro ssu rRNA, ITS 
a lsu rRNA) s následnými fylogenetickými analýzami. 
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5. SHRNUTÍ VÝSLEDKŮ 
 Výsledky lze shrnout do následujících 4 bodů:  
 
1) screeningová a exprimentální data týkající se prevalence, druhové a rodové 
diversity, hostitelské a tkáňové specifity resp. ekologických a patofyziologických 
charakteristik infekcí a přenosu. 
 
2) taxonomicko-klasifikační studie 
 
3) sekvenační výstupy a fylogenetické analýzy 
 
4) závěry komparativní studie (sloučená data) a modelové hypotézy – tyto výsledky 




V rámci screeningu bylo izolováno 24 mikrosporidií z Trichopter a Lepidopter a 5 z 
potenciálních mezihostitelů (Crustacea, Amphipoda) řazených podle konvenční 
klasifikace (Canning a Vávra, 2000) do následujících rodů: Nosema (7), 
Endoreticulatus (3), Cystosporogenes (2), Thelohania (4), Gurleya (1), 
Cougourdella (1), Pyrotheca (1), Episeptum (5), Toxoglugea (1), Larssoniella (2), 
neurčené izoláty (2) 
Předkládané publikace (1-3) a abstrakt (8) podávají ekologická a experimentální data 
o prevalenci, hostitelské a tkáňové specifitě a přenosu 10 z nich. Publikace (4) a 
abstrakt (7) podávají ekologická a experimentálni data několika izolátů z Lymantria 
dispar (Lepidoptera) na jejichž získání jsme se spolupodíleli. 
Shrnutí: Všechny studované druhy mikrosporidií z Trichopter řazené do rodů 
Episeptum, Paraepiseptum n. g., Zelenkaia n. g. jsou druhově specifičtí parazité, 
napadají tukové těleso a oenocyty a jejich spory nejsou infekční/přenosné na původní 
hostitele, jejich životní cyklus zahrnuje pravděpodobně mezihostitele a (nebo) 
transovariální přenos. Sekvenční data rDNA mikrosporidií řazených provizorně do 
rodů Thelohania, Gurleya, Toxoglugea (unpublished) z několika druhů Gammarus 
sp. které se vyskytovaly na stejných lokalitách s infikovanými chrostíky vyvrátila 
možnost, že by tyto mikrosporidie resp. hostitelé byly zahrnuty v životních cyklech 
skupiny mikrosporidií z Trichopter. Fylogenetická blízkost druhů rodu 
Paraepiseptum s copepodní mikrosporií Marssoniella elegans naopak naznačuje že 
by potenciálními mezihostiteli mohly být korýši skupiny Copepoda. 
Studované druhy mikrosporidií z Lepidopter řazené do rodů Nosema a Vairimorpha 
jsou horizontálně i vertikálně (per os a transovariálně) přenosné mikrosporidie. 
Druhy rodu Nosema jsou vysoce druhově specifické mikrosporidie a přes uvedený 
transovariální přenos infikující preferenčně (dominantně) různé typy tkaní (slinné a 
snovací žlázy nebo tukové tělěso). Studované izoláty druhu Vairimorpha disparis n. 
comb. nejsou hostitelsky specifické, napadají široké spektrum příbuzných i 
nepříbuzných druhů Lepidopter, část vývojového cyklu produkujícího 1 jaderné 
meiospory (oktospory) je vázaná výlučně na tukové těleso. 




Publikace (1) popisuje nový rod disporoblastické mikrosporidie z Trichopter 
s typovým druhem Zelenkaia trichopterae gen. et sp. nov.; publikace (2) popisuje 4 
nové druhy tetrasporoblastických mikrosporidií z Trichopter (Episeptum 
trichoinvadens n. sp., E. pseudoinversum n. sp., E. anaboliae n. sp. a Paraepiseptum 
plectrocnemiae n. sp.), redefinuje stávající rod Episeptum a přesouvá druhy 
z Trichopter klasifikované do rodů Cougourdella a Pyrotheca do nově vytvořeného 
Paraepiseptum gen. nov.; publikace (3) popisuje nový druh mikrosporidie 
z Lepidopter Nosema chrysorrhoeae n. sp. a molekulárně taxonomicky 
charakterizuje některé blízce příbuzné druhy rodu Nosema; publikace (4) 
taxonomicky reviduje druh Thelohania disparis Timofejeva 1956 a redeskribuje ho 
pod jiný rod jako Vairimorpha disparis n. comb. (mikrosporidie Lepidopter); 
publikace (5) reviduje druh Marssoniella elegans Lemmermann, 1900, mikrosporidii 
z  Cyclops vicinus (Crustacea, Copepoda), blízce příbuzný druh tetrasporoblastickým 
mikrosporidiím Trichopter rodu Paraepiseptum gen. nov. 
 
Ad 3) 
V rámci publikací (1-3) resp. (5) bylo do databáze Genové Banky  uvolněno 23 
původních sekvencí parciálních úseků genu pro ssu rRNA resp. ITS a lsu rRNA 
izolovaných ze živých spor charakterizovaných druhů a ze syntypových a sbírkových 
preparátů (publikace 6). V rámci této práce a prezentace (abstraktu 8) byli 
zvěřejněny i výsledky fylogenetických analýz z dosud neuvolněných sekvencí 
mikrosporidií z Trichopter rodů Issia a Amblyospora (popsaná jako Thelohania) 
(nerevidované typové druhy s neúplnou charakterizací) 
Shrnutí fylogenetických analýz publikací (1-5) a prezentace (abstrakt 8): 
Mikrosporidie z Trichopter zahrnující rody Episeptum, Paraepiseptum Zelenkaia, 
Issia a Amblyospora (Thelohania) tvoří několik samostatných skupin uvnitř velkého 
kladu sdružujícího mikrosporidie některých skupin korýšů (především Copepoda a 
Cladocera) a některých skupin hmyzu s larválním vývojem ve vodě (Diptera - 
Culicidae, Simuliidae). Tento kladus je sesterskou skupinou dobře definovaného 
kladu sdružujícího mikrosporidie komárů (některé s mezihostitelskými kopepodními 
korýši) kolem centrálního rodu Amblyospora („Amblyospora group species“ sensu 
Baker et al., 1998). Jednu skupinu tvoří fylogeneticky blízce příbuzné druhy 
tetrasporoblastických rodů Episeptum a Paraepiseptum společně s kopepodní 
mikrosporidií Marssoniella elegans. Tato skupina je fylogeneticky příbuzná skupině 
morfologicky výrazně odlišných druhů disporoblastických mikrosporidií rodu 
Zelenkaia. Zástupci rodů Issia a Amblyospora (Thelohania) z Trichopter jsou 
nejblíže příbuzné skupině druhů  rodu Parathelohania. 
Charakterizované druhy rodu Nosema a Vairimorpha z Lepidopter tvoří 
fylogeneticky velmi blízce příbuznou skupinu parazitů čeledi Lymantriidae 
(Lepidoptera) uvnitř skupiny mikrosporidií z hymenopter (druhy N. ceranae, N. apis, 
N. bombi) a některých dalších mikrosporidií terestrických skupin hmyzu. Celý 
kladus je sesterskou skupinou kladu tvořeného druhy mikrosporidií z Lepidopter 
kolem centrálního druhu N. bombycis a druhy rodu Nosema a Vairimorpha 
z amfipodních a dekapodních korýšů. Fylogenetické vzdálenosti mezi 
charakterizovanými druhy rodu Nosema navzájem (i vůči druhům rodu Vairimorpha) 
jsou výrazně menší než vzdálenosti mezi druhy jednotlivých rodů z Trichopter. 
Striktní hostitelská specifita druhů rodu Nosema z čeledi Lymantriidae však 
naznačuje že jde o (dobré) validní druhy. 
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6. ZÁVĚR - DISKUSE 
Základní dvě otázky týkající se současných znalostí fylogenetických vztahů uvnitř 
mikrosporidií jsou: 
   1. nakolik spolehlivě jsou fylogenetické analýzy schopny zachytit příbuzenské 
vztahy jednotlivých taxonů a rekonstruovat fylogenezi a 
   2. jak interpretovat fylogenetické vztahy které jsou v rozporu s taxonomií a 
klasifikací a hostitelskou příslušností resp. dřívějšími představami o biologii a 
ekologii mikrosporidií.  
   Jak ukazují univerzální teoretické modely i empirická data, je z  hlediska 
věrohodnosti modelované fylogeneze (z konzervativních genů) zdaleka nejdůležitější 
nikoli použitý typ analýzy jako délka sekvence: u 10 analyzovaných OTU 
(taxonomických jednotek) je 50% správných fylogenetických stromů získáváno 
při délce sekvencí až kolem 2000bp, 80% až kolem délky 5000bp, nezávisle na 
použitém typu fylogenetické analýzy (Cummings a kol., 1995; Graur a Li, 1999). U 
mikrosporidií a jejich nejanalyzovanějšího genu pro ssu rRNA i s přilehlým ITS a 
částí lsu rRNA dostáváme úsek kolem 1500bp, který se u mnoha druhů vyskytuje 
navíc v paralogních kopiích v rámci 1 „individua“ i „populace“ 1 druhu. V případě 1 
kopiového úseku genu pro RPB 1 (region A-G) sekvence varírují kolem délky 
3000bp. Celý tento úsek je ale znám jen pro 11 mikrosporidií, což je příliš málo na 
vytváření velkých fylogenetických závěrů (Cheney a kol. 2001).  V praxi tak existuje 
problém s nedostatkem dat - signálů pro rozlišení hlubšího větvení velkých skupin 
(kladogeneze) i pro průkazné rozlišení na úrovni rodu a druhu (jejich skutečná šíře) 
(Brown a Adamson, 2006; Vossbrinck a kol., 2004; Lom a Nilsen, 2003; Cheney a 
kol. 2001; Canning a kol., 2002; Baker a kol. 1994). 
   Interpretací fylogenetických vztahů i jejich rozporem s taxonomií/klasifikací a 
hostitelskou příslušností se zabývala řada autorů.  
Cheney a kol. (2001) vyjadřují na základě molekulárních dat z RPB1 hypotézu o 
rychlé počáteční diverzifikaci předků mikrosporidií, kterou následovala pomalejší 
perioda evoluce do jejich současných forem. Tito předci  nemuseli vypadat tak jako 
mikrosporidie dnešních bazálních skupin, u kterých navíc neznáme celý životní 
cyklus. Baker a kol. (1997, 1998) následovaný Vossbrinck a kol. (2004) a 
Vossbrinck a Debrunner-Vossbrinck (2005) soudí, že ancestrální mikrosporidie byly 
akvatické a měly komplexní životní cyklus až se 3 hostiteli; ze zjištěných dat 
vyvozují že evoluce této skupiny („Amblyospora group“) probíhala ve smyslu 
zjednodušování životních cyklů a zmenšování počtu stádií i hostitelů. Z dlouhé 
periody anageneze vysvětlují velké genetické  rozdíly mezi druhy několika rodů 
kladu „Amblyospora group“ i jejich vysokou hostitelskou specifitu. To se zdá 
pravdivé, ale až od určitého okamžiku evolučního vývoje – jak oponují Nilsen (1999, 
2001) nebo Larsson (2005) je málo pravděpodobné předpokládat, že komplexní 
životní cyklus se 3 hostiteli je ancestrální, „dlouhá větev vedoucí ke skupině 
„Amblyospora“ naznačuje dlouhou existenci této linie, ne ale nutně ve formě jakou 
známe dnes“. Jestli tato skupina (a její sesterská – aquatic group) mají hostitele ze 
skupiny Dipter – komárů a korýšů ze skupiny Copepoda, nabízí se nám jednoduchá 
úvaha, že v korýších byl předek dříve. Také předci dalších bazálních skupin 
mikrosporidií mohly vycházet z jiných hostitelů a nabývat jiných forem po dlouhou 
dobu své evoluce, jak naznačuje Nilsen (1999) v případe Bacillidia sp.. Morris a kol. 
(2005) popisují u Bacillidium vesiculoformis nemožnost přímého horizontálního 
přenosu na původního hostitele, ale i na předpokládané alternativní (mezi)hostitele 
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ze skupiny mechovek, které mají fylogeneticky blízké druhy mikrosporidií. Jediným 
pozitivním nálezem byli nálevníci, kteří podle autorů mohou fungovat jako 
parateničtí hostitelé nebo v prosté disperzi spor. V této skupině příbuzných 
mikrosporidií (mikrosporidie mechovek, Bacillidium) se nachází i mikrosporidie 
muchniček – rod Janacekia, který z těchto hostitelů a mikrosporidiálních forem byl 
původnější je velký otazník. 
   Kompletní životní cyklus a přímý přenos je znám jen u zlomku popsaných 
mikrosporidií, Vávra (1964b), Green (1974), Refardt a kol. (2002), Vávra (2005) 
dokumentují mikrosporidie z korýších skupin, které mají „neautoinfekční“ spory, 
Larsson (2005) předpokládá komplexnější životní cyklus pro další mikrosporidie 
(Larssonia obtusa, Berwaldia schaefernai, Trichotuzetia guttata) z „akvatického 
kladu“ (kladu sesterského kladu „Amblyospora“). Do této skupiny patří i námi 
charakterizované mikrosporidie z Trichopter, rovněž s autoneinfekčními sporami.  
   Předpoklad mezihostitele se ale netýká jen 3 dosud uvedených kladů mikrosporidií 
(Bryozoa infecting group, Amblyospora group, aquatic group), ale naprosté většiny 
z nich. Lom a Nilsen (2003) v rozsáhlé komparativní studii shrnují situaci ve velké 
skupině rybích mikrosporidií se závěrem, že existuje jen málo zpráv o úspěšném 
přímém přenosu a že transovariální přenos nebyl bezpečně dokázán (podobně jako 
nebyli dokumentováni mezihostitelé). Uvedení autoři současně připouští (z více 
důvodů očekávaný) společný původ mikrosporidií z ryb a korýších mikrosporidií, jak 
naznačuje umístění (Tuzetia weidneri (= Pleistophora sp. PA) uvnitř rybího kladu a 
Ameson michaelis a Perezia nelsoni (= Pleistophora sp. PA) v pozici bazální 
sesterské skupiny. Pozici Vavraia culicis, V. oncoperae a Trachipleistophora 
hominis vysvětlují pravděpodobným přeskokem z původních rybích hostitelů, 
podobně jako pozici (přeskok) mikrosporidií parazitických myxosporidií 
(Microsporidium sp. MYX 1). 
   Jak jsme již zmínili v kap. 2.3.2. existují a množí se evidence takových „přeskoků“ 
uvnitř skupin, ve kterých bychom to nečekali a o kterých se soudilo že obsahují rody 
mikrosporidií specifické jen pro konkrétní skupinu hostitelů. Vavraia popsaná 
z komárů a později i flebotomů a chrostíků je hlášena i z korýšů – dekapodních 
(Azevedo, 2001; Langdon, 1991) a původnějších ostrakodů (Voronin a Melnikova, 
1984). Flabelliforma popsaná původně rovněž z flebotomů byla později naleza 
v korýších – dafniích (Refardt a kol., 2002) a ostrakodech (Bronnvall a Larsson, 
1994). Původně savčí Encephalitozoon je recentně reportován ze sarančí/kobylek 
(Lange a kol, 2006) i z korýšů – ostrakodů (Voronin, 1991). I terestrický „hmyzí“ 
Endoreticulatus je recentně hlášen dekapodních korýšů (Wang a Chen, 2007) a 
primitivních žábronožek (Martinez a kol., 1993). Rody s velmi širokým spektrem 
hostitelských skupin nám mohou napovědět i pravděpodobný směr jakým se jejich 
předci šířili a ekologické pozadí procesu: rod Unikaryon s typovým druhem 
Unikaryon piriformis Canning, Lai and Lie, 1974 byl popsán z trematodní larvy 
(Digenea, Echinostomatidae) z Lymnea rubiginosa (Pulmonata, Lymnaeidae), 
pozdější popis (Azevedo and Canning, 1987) je založen na U. legeri (Dollfus, 1912) 
Canning and Nicholas, 1974 z metacerkárií Meigymnophallus minutus (Trematoda, 
Gymnocephalidae). Nejméně 13 druhů, většinou apansporoblastických (U. legeri  je 
disporoblastický druh ve SPOV) je popsáno z platyhelmintu (cestodů a trematodů), 
brouků (Weiser a kol., 2002), roztočů, a korýšů – jeden Unikaryon mytilicolae 
Durfort, Vallmitjana a Vivares, 1980, i z kopepodního korýše. Jedná se evidentně o 
asambláž více rodů, rod Oligosporidium (dříve U. arachnicolum) již byl vyčleněn.  
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Uvedené příklady nejsou výjimky, podíváme-li se do literatury, najdeme jen velmi 
málo rodů které by neměly nějakého korýšího hostitele, na druhou stranu 
mikrosporidie korýšů (a původnější skupiny mikrokrustaceí zvlášť) jsou jednou 
z nejpočetnějších i strukturálně nejdiverzifikovanějších skupin mikrosporidií 
(Sprague, 1977; Larsson a kol., 1996; Larsson, 1997; Bronnvall a Larsson 2001).  
Neexistuje jiné, pravděpodobnější vysvětlení, než že přeskoky probíhaly ve směru od 
korýšů na jiné hostitelské skupiny, jinými slovy ze skupin korýšů jejich 
mikrosporidiální předci radiovali. Ačkoli je rozvinutá hypotéza ještě více 
spekulativní, lze odvodit, že i kladogeneze předků korýších mikrosporidií (a 
dnešních kladů mikrosporidií) není náhodná, ale že v základních rysech kopíruje 
kladogenezi korýších taxonů. Ve velkém kladu Amblyospora group/aguatic group 
totiž dominují zástupci mikrosporidií z původnějších skupin (Phyllopoda – 
Copepoda, Cladocera; lze je rozčlenit i v rámci podskupin), zatímco jiné klady 
obsahují dominantní zástupce amfipodních korýšů, nebo dekapodních korýšů. 
Podobně jako amfipodní a dekapodní korýši jsou odvození z původnějších skupin 
korýšů, vše nasvědčuje tomu, že i skupiny terestrických či rybích mikrosporidií jsou 
odvozenější od původnějších mikrosporidií kladu Amblyospora group/aguatic group. 
Jinými slovy korelace parazit-hostitelských vztahů známá jako Farenholzovo 
pravidlo (kopírování kladogenezí) podporuje výsledky fylogenetických analýz, že 
Amblyospora group/aquatic group je (v současnosti známá) nejpůvodnější skupina 
mikrosporidií, tvořící „morfogenetický základ“ známých mikrosporidií.  
Pod tímto pohledem se jeví i řada obskurních mikrosporidií, primitivních 
hostitelských skupin, často hyperparazitů (Mezozoí, Platyhelmintů, Myxozoí nebo 
Cilliát)  jako odvozené a nikoli původní mikrosporidie. Do této kategorie spadají i 
mikrosporidie skupiny Metchnikovellidae, považované vůbec za nejpůvodnější. Ty 
ale mohou být stejně tak původní jako (podle našeho názoru pravděpodobněji) 
odvozené. 
    
Přeskoky a získání či ztráta nových (mezi)hostitelů byly logicky výhodné adaptace, 
které sebou nutně nesly řadu vedlejších ekologických a biologických fenomenů. 
K nejzásadnějším patří domnělá či skutečná ztráta sexuality. Práci analyzující 10 
mikrosporidií dominantně terestrického kladu Nosema/Vairimorpha prezentoval 
v nedávné době Ironside (2007). Autor vyvozuje závěr o vícenásobných nezávislých 
ztrátách sexuality v uvedené skupině mikrosporidií bez evidence původních 
asexuálních linií. Přes jiné důležité poznatky, týkající se určitého zkreslení 
fylogeneze této skupiny (rychle se vyvíjejících druhů) na základě analýz ssu rDNA, 
kdy fixace alel 1 kopie tohoto genu může předcházet speciaci/odštěpení druhu, jakou 
lépe postihne fylogenetická analýza na základě RPB1, je konečný závěr postaven na 
nesprávných předpokladech a vývody nemusejí být pravdivé. Autor provedl testy 
věrohodnosti rozdílných topologií (AU test  a WSH – vážený Shimodaira-Hasegawa 
test) na fylogenetických stromech kladu Nosema/Vairimorpha s vynucenou topologií 
podle 3 hypotéz. První hypotéza, že hmyzí zástupci kladu Nosema/Vairimorpha tvoří 
monofyletickou skupinu byla ale již dávno vyvrácena v několika studiích (Moodie a 
kol., 2003; Vossbrinck a Debrunner-Vossbrinck, 2005); druhá hypotéza byla 
v základu zavádějící, s předpokladem asexuality druhů rodu Nosema, ve skutečnosti 
testoval monofylii rodu Nosema, která byla také dříve vyvrácena v práci Baker a kol. 
(1994) o vztahu druhů mezi rody Nosema  a Vairimorpha a třetí hypotézou testoval 
jen malý vzorek protože atypické uspořádání tandemu genů pro rRNA existuje i u 
jiných skupin mikrosporidií než z Nosema/Vairimorpha kladu (Refardt, 2007). 
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Naopak koncepce původních korýších hostitelů nabízí jiné vysvětlení: existenci 
asexuálních i sexuálních částí životního (vývojových) cyklu v rámci jednoho 
dimorfního druhu. Tento výklad vysvětluje i diskrepanci strukturálních 
(taxonomických) znaků jaká vychází z fylogenetických analýz. Jestliže měl 
hypotetický Thelohania-like předek této skupiny (a pravděpodobně i jiných skupin – 
Lom a kol., 2001; Lom a Nilsen, 2003; Moodie a kol., 2003, b,c; Brown a Adamson, 
2006), diplokaryotickou i monokaryotickou fázi, se SPOV i bez něj, jsou tyto 
(pleziomorfní) znaky nutně rozptýleny v celé skupině odvozených druhů jak 
poznáváme z fylogenetických stromů. Sexuální a asexuální linie tak koexistovali a 
pravděpodobně koexistují vedle sebe u různých druhů do současnosti v rodech 
Nosema a Vairimorpha ale i rodech které zůstali vázaní na korýše – Dictyocoela 
(dřívější komplex kolem Thelohania muelleri) (Terry a kol., 2004). A podobně 
pravděpodobně i u jiných druhů mikrosporidií. 
   Recentní nálezy retrotranspozonů resp. možných  reorganizací genomu (Xu a kol., 
2006) u této skupiny mikrosporidií (Nosema bombycis), stejně tak jako nápadně 
časté souběžné infekce „druhů“ rodu Nosema a Vairimorpha (v řadě Lepidopter – 
Weiser, 1961, 1966) i jejich polymorfizmus resp. nepatrné rozdíly v sekvencích ssu 
rDNA (Maddox a kol., 1999; Vávra a kol., 2006a) nasvědčují hypotézám, že by se 
tito pokročilí parazité nemuseli sexuality zcela vzdát a mohli asexuálně fungovat v 
„řídkém“ terrestrickém prostředí jen jako dočasné linie (v rámci „výměny“ genetické 
informace typu Nosema-Vairimorpha i Nosema-Nosema).  
 
V návaznosti na diskusi a námi studovanou skupinu mikrosporidií z Trichopter a 
Lepidopter lze kombinovaná data publikací (1-5) a abstrakt (7,8) předkládané 
disertační práce shrnout do následujícího závěru (modelové hypotézy): 
 
(i) s výjimkou hypotetického předka rodu Vavraia jehož zástupci se 
vyskytují u primitivních Lepidopter i Trichopter neměly v současnosti 
známé mikrosporidie parazitující u obou hostitelských skupin společného 
přímého předka. Do obou hostitelských skupin vstoupily mikrosporidie 
nezávisle pravděpodobně z předků, kteří parazitovali u několika skupin 
korýšů, z nich radiovali a v koevolučních vztazích s dalšími hostitelskými 
skupinami speciovali do současného rodového spektra. Klíčovou roli 
v radiaci do terestrického prostředí sehrál pravděpodobně kontakt a 
přeskok mikrosporidiálních předků z původně korýších hostitelů na 
hmyzí hostitele s larválním vývojem ve vodě a následné nezávislé šíření a 
přeskoky na další hostitele na souši. 
(ii) model radiace původně korýších mikrosporidií do dalších hostitelských 
skupin svázaných s nimi ekologicky má pravděpodobně širší platnost, zdá 
se platný pro většinu dosavadních mikrosporidií u kterých máme 
molekulárně biologické znaky umožnujících fylogenetickou analýzu (viz. 
obr. 41 publikace kap. 4.1). I ve skupinách, kde nebyl dosud detekován 
(mezi)hostitel ze skupiny korýšů (klady VII, VIII  obr. 41 kap. 4.1) se 
vyskytují hostitelské skupiny hmyzu s larválním vývojem ve vodě. 
(iii) vícehostitelské cykly mikrosporidií hmyzu s larválním vývojem ve vodě a 
mezihostiteli v korýších (vysoce pravděpodobně i u mikrosporidií 
z Trichopter) by mohly být pozůstatkem této ancestrální radiace a 
následné koevoluční speciace. 
(iv) naopak fylogenetické vztahy mezi druhy rodu Nosema a Vairimorpha 
(z Lepidopter) lišících se ztrátou meiotické (sexuální) fáze sporogonie by 
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mohly být pozůstatkem dřívější ztráty korýšího (mezi)hostitele a adaptací 
na ekologické podmínky terrestrického prostředí; blízká fylogenetická 
příslušnost se strukturálně shodnými druhy rodů Nosema a Vairimorpha 
z amfipodních a dekapodních korýšů toho může být důkazem - rody 
Nosema resp. Vairimorpha by mohly být odvozené z původních 
dimorfních mikrosporidií korýšů (ancestrálního rodu Thelohania 
obsahujícího oddělené sexuální i asexuální sekvence vývojového cyklu); 
ekologické charakteristiky nasvědčují že geneticky polymorfní „druhy“ 
rodu Nosema fungují jako asexuální linie, které však nemusely trvale 
ztratit  sexualitu. 
(v) současná taxonomie a klasifikace mikrosporidií je bazálně chybná a 
neodpovídá fylogenetickým vztahům, všechny strukturálně-vývojové 
znaky používané v dřívějších klasifikacích pro vyšší taxonomické 
jednotky mají pleziomorfní charakter, znaky používané pro nižší 
taxonomické jednotky jsou zatíženy homopláziemi; následující 
klasifikace se pravděpodobně neobejdou bez sekvenčních (molekulárně 
taxonomických) znaků - s jistotou pro vyšší taxonomické jednotky a 
pravděpodobně i jejich podílem u nižších taxonomických jednotek;  
strukturální a ekologické znaky (hostitelská příslušnost) budou mít 
pravděpodobně jen doplňkový, diagnostický charakter a budou muset 
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